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La quantificazione e la comprensione delle cause della variabilità naturale  hanno 
assunto un ruolo fondamentale nei recenti studi ecologici. L'ecologia moderna 
focalizza l'attenzione su metodi e modelli per la descrizione della variabilità 
attraverso l’analisi  delle modalità di distribuzione di specie e popolamenti e dei 
processi ecologici .  Tutto ciò assume particolare rilevanza alla luce dei cambiamenti 
climatici in atto, in particolare i cambiamenti nell’intensità e nella varianza dei 
processi che agiscono come forzanti ambientali potrebbero causare variazioni nelle 
modalità di distribuzione, abbondanza e diversità di specie sia su scala globale, che 
su scala locale. 
L'approccio tradizionale per quantificare gli effetti del disturbo è quello di prendere 
in esame specifici agenti di cambiamento (ad esempio, inquinamenti puntiformi), 
mentre una strategia alternativa per affrontare tale complessità è quella di trarre  
vantaggio dalla fondamentale differenza tra processi che agiscono a piccola e 
grande scala, in termini di modalità di variabilità. La variabilità può essere definita 
come la varianza di un processo ambientale nello spazio e nel tempo. Sebbene 
inizialmente si tendesse ad accettare l’ipotesi secondo cui la variabilità dei processi 
fosse fondamentalmente casuale, nelle ultime due decadi numerosi studi hanno 
dimostrato che le fluttuazioni delle variabili che descrivono processi ambientali 
sono temporalmente e spazialmente correlate (Halley 1996).  Un regime di disturbo 
caratterizzato da una bassa varianza spaziale implica che gli eventi di disturbo siano 
distribuiti in maniera omogenea sulla superficie esaminata. Un aumento della 
varianza implica l'aggregazione degli eventi di disturbo in alcune aree, separate da 
aree non interessate dallo specifico tipo disturbo esaminato. Questa modalità si 
riflette in un aumento della autocorrelazione spaziale del processo. 
Per comprendere come i processi  interagiscono tra loro, e in che misura la 
variabilità si trasmette dai processi ai popolamenti, è stato adottato un modello che 
  
scompone la varianza di un disturbo ambientale.  La varianza può essere descritta 
come una somma di onde sinusoidali di frequenze differenti in analogia con lo 
spettro della luce del visibile in cui le diverse frequenze dominanti in una serie 
temporale o spaziale corrispondono ai diversi colori della luce stessa.  
L’esperimento è stato condotto nella zona subtidale rocciosa dell’isola di Pianosa, 
l'area presa in esame si trova ad una profondità compresa tra 3 e 7 metri ed è 
dominata da una densa canopy di Cystoseira spp.. Sono stati tracciati e marcati 12 
transetti lunghi 32 metri ognuno dei quali suddiviso in 64 quadrati di 50x50 cm. Ad 
ogni transetto, che rappresenta una singola unità sperimentale, è stato assegnato 
casualmente una condizione sperimentale diversa. 
L'esperimento manipolativo consiste nella simulazione  di un disturbo autocorrelato 
(spettro “red”) rimuovendo la Cystoseira  dall'intera superficie dei quadrati 50 x 50, e 
la simulazione di un disturbo casuale (spettro “white”) si rimuovendo gli organismi 
che vivono sotto la Cystoseira  grattando superfici  di substrato di 10 x 10 cm 
all'interno del quadrato 50 x 50 con scalpelli. Il disturbo red simula l'effetto di 
intense mareggiate o una forte pressione di pascolo che può introdurre eterogeneità 
nella distribuzione delle specie a scale dai metri alla decina di metri, mentre la 
manipolazione del disturbo “white” mima l'effetto di intense mareggiate che crea 
piccole aree distribuite casualmente lungo la costa prive di organismi macroscopici.  
Con questo esperimento vogliamo esaminare l'ipotesi che i disturbi ambientali 
autocorrelati, riflettendo l'influenza di processi su ampia scala , promuovono una 
variabilità della biodiversità su ampia scala; mentre i processi spazialmente 
indipendenti riducono gli effetti dei processi che introducono variabilità a tutte le 
scale. Inoltre ci aspettiamo dagli effetti interattivi, una magnificazione o riduzione 
degli effetti dovuti all'addizione dei singoli processi, quando processi con diverse 





1.1  Eterogeneità e variabilità ambientale : 
 
Tutti gli ambienti, da quelli terrestri a quelli marini, sono eterogenei nello spazio e 
nel tempo. Reynold definisce questa eterogeneità strutturale dell’habitat come la 
complessità o variabilità di una proprietà del sistema (e.g. biomassa, temperatura, 
nutrienti) nello spazio e nel tempo. Milne (1991) la definì come la complessità che 
risulta dall’interazione tra la distribuzione spaziale dei vincoli ambientali e le 
diverse risposte degli organismi a questi vincoli (Hutchings et al. 2000).  Kolasa e 
Rollo (1991) la definiscono come variabilità in un processo o modalità di 
distribuzione nello spazio e nel tempo.  
L’eterogeneità ambientale è causata da processi fisici (come ad esempio il moto 
ondoso), biologici (dispersione, competizione, predazione), ma anche da disturbi 
antropici (Pickett & Cadenasso 1995); e influenza la struttura delle comunità 
attraverso una varietà di fattori e processi (Palmer & Poff 1997). Per esempio, 
l’eterogeneità del substrato può influenzare le comunità intertidali modificando la 
diversità (Eadie & Keast 1984; Menge et al. 2003; Bourget et al. 1994, Guichard & 
Bourget 1998), la biomassa (Bourget & Archambault 1996; Cusson & Bourget 1997; 
Guichard & Bourget 1998), l’abbondanza e la distribuzione di organismi dominanti 
(Raffaelli & Hughes 1978; Genin et al. 1986; Bourget et al. 1994).  Inoltre può 
influenzare processi come l’intensità della predazione (Menge et al. 1985; Gosselin & 
Bourget 1989), la competizione, la dispersione larvale (Menge 1976) e il 
reclutamento (Lauga 1997; Archambault & Bourget 1999). 
  
Negli studi ecologici, la quantificazione della variabilità presente in natura e la 
comprensione delle cause di questa hanno assunto un ruolo fondamentale per 
l’analisi  delle modalità di distribuzione di specie e popolamenti e dei processi 
ecologici. 
La variabilità naturale costituisce una proprietà fondamentale dei popolamenti 
(Benedetti-Cecchi 2000) ed è scala dipendente (Levin 1992; Terlizzi et al. 2007). 
Determinati processi possono manifestarsi ad alcune scale e non ad altre mostrando 
generalmente variabilità caratteristiche in un range di scale spaziali e temporali 
(Levin et al. 1992), per esempio l’interazione preda-predatore a piccola scala può 
essere influenzata dall’eterogeneità ambientale (Gosselin & Bourget 1989; Beets & 
Hixon 1993), mentre a grande scala probabilmente l’eterogeneità ambientale non 
influenza questo tipo di interazione. Se pensiamo alla dispersione larvale, 
potremmo non trovare differenze significative alla scala dei metri, mentre 
potrebbero emergere differenze significative se consideriamo una scala maggiore 
(come quella dei chilometri).  
 
 
1.2  Scale spaziali e temporali in  ecologia : 
 
Tutti gli ecosistemi sono di fatto strutturati in maniera gerarchica (Farnsworth & 
Ellison 1996), nel senso che i livelli di organizzazione elevati incorporano e 
influenzano il comportamento di quelli più bassi, che a loro volta possono 
influenzare composizione, struttura, o funzione ai livelli elevati (O’Neill et al. 1986).   
La conseguenza è che non c’è una singola scala naturale a cui i processi ecologici 
dovrebbero essere studiati e nemmeno esiste una singola scala corretta entro la 
quale descriverli. Questo non significa che tutte le scale siano ugualmente 





Figura 1.1 Diagramma schematico dei principali processi che operano sulla 
distribuzione e abbondanza delle specie e mantengono la biodiversità a diverse 
scale spaziali e temporali. L’impatto umano, racchiuso nell’ovale, è stato  classificato 
come processo biologico che opera a tutte le scale spaziali e temporali. 
 
 
Per questo si ritiene che studi su scale multiple siano i più adatti per quantificare 
l’eterogeneità di un sistema ecologico, che comprende sia  l’eterogeneità misurata 
ossia il prodotto della prospettiva arbitraria dell’osservatore, sia l’eterogeneità 
funzionale, ovvero quella percepita dalle entità ecologiche (i.e. individui, specie, 
popolazioni, comunità) a cui sono relazionate e alla quale rispondono (Kolasa & 
Rollo 1991). 
 
Negli ultimi venti anni, gli studi che includono il concetto di scala spaziale sono 
aumentati considerevolmente (Peterson et al. 2003), ma di questi, solo un numero 
limitato è rappresentato da lavori sperimentali che includano più scale spaziali. 
  
Questo, da un lato evidenzia il riconoscimento dell’importanza della scala in 
ecologia e del suo importante effetto sulle modalità di distribuzione osservate in 
natura; d’altra parte però, se si confrontano i lavori descrittivi con i lavori 
sperimentali (manipolativi) a scale multiple, ci si rende conto che questi ultimi sono 











Figura 1.2. Risultati di un’indagine  condotta con ISI Web of Knowledge su 10 
riviste digitando le parole chiave “ spatial scal*”. La maggior parte degli studi che 
includono una componente multi-scala sono descrittivi, mentre gli studi 




Numerosi studi sperimentali che includono la considerazione di scale spaziali e 
temporali devono affrontare  problematiche complesse nello sviluppo e messa in 
pratica dello stesso (Ellis et al. 2008). Un primo problema da affrontare è quello 
  
legato alla replicazione degli esperimenti, infatti  in natura è pressoché impossibile 
ritrovare identiche condizioni ambientali. Un secondo problema che si propone 
lavorando con sistemi naturali, è quello di riuscire a mettere in relazione in modo 
diretto le cause e gli effetti di un processo. In ambienti naturali, infatti vi sono più 
processi che operano simultaneamente coinvolgendo anche  scale spaziali e 
temporali ampie ( i.e. decenni o migliaia di Km). Un modo per ovviare a questi 
problemi è l'utilizzo di ecosistemi sperimentali chiusi (micro e mesocosmi) in cui si 
possono riprodurre le medesime condizioni sperimentali per ogni replica e simulare 
singoli processi in modo da mettere in relazione in modo diretto le cause e gli effetti 
dello stesso. D’altra parte, però, micro e mesocosmi, essendo ecosistemi artificiali, 
hanno un grado di accuratezza con cui mimano gli ecosistemi naturali e di cui 
bisogna tener conto durante l’analisi sperimentale. In entrambe le condizioni 
sperimentali, sia naturali che artificiali, le scale spaziali utilizzate non corrispondono 
esattamente a quelle naturali e le modalità di distribuzione o processi osservati a 
piccola scala possono non essere gli stessi che prevalgono a grande scala. E’ 
necessario quindi estrapolare i risultati ottenuti a piccola scala per formulare 
predizioni a scala maggiore; questo è uno dei principali problemi dello scaling up. 
Non va sottovalutato anche un secondo fondamentale problema di questa teoria che 
riguarda le migrazioni. Mentre a grande scala il contributo delle immigrazioni 
diminuisce in relazione alle dinamiche dei processi all’interno della popolazione, 
fino ad avere delle popolazioni chiuse; a piccola scala, invece, le popolazioni sono 
considerate aperte in quanto interessate da un tasso apprezzabile di migrazione. 
Questo implica l’ulteriore necessità di comprendere le dinamiche delle migrazioni 
per avere una visione migliore delle dinamiche delle popolazioni.  
L’abilità dello sperimentatore di misurare un particolare processo e la percezione 
delle cause dello stesso, sono influenzate dai modalità di distribuzione temporali e 
spaziali dell’ambiente naturale, per questo scopo è importante capire e definire il 
concetto di “scala” a cui gli ecologi si riferiscono. 
  
Vi sono diversi modi per definire il concetto di scala sia spaziale che temporale e 
molti strumenti per studiarla e definirne i limiti.  
Gibson et al. (2000),  definiscono questo concetto come la dimensione spaziale, 
temporale, quantitativa o analitica usata per misurare e studiare ogni fenomeno 
naturale. Secondo Peterson (2003) l'estensione (area totale o la durata complessiva 
considerati in uno studio) e la risoluzione (taglia delle unità individuali di 
osservazione, per esempio i quadrati nella scala spaziale) sono utili e necessari per 
definire il limite superiore ed inferiore di uno studio (Wiens 1989). 
Per studiare i processi naturali a diverse scale spaziali vi sono diversi metodi: 
- disegno gerarchizzato: richiede misure di variabilità quantitative, rigorose, 
indipendenti e non confuse per ogni scala spaziale scelta a priori; i 
campionamenti possono essere estesi anche ad aree molto vaste. 
- disegno continuo: permette una caratterizzazione delle scale seguendo 
gradienti continui, ma l’estensione del campionamento è limitata. 
Inoltre studi che considerano le scale multiple permettono di fare un confronto tra la 
variabilità osservata alle diverse scale considerate. La gerarchia delle scale aiuta nel 
determinare l’estensione a cui i processi che operano a piccola scala possono essere 
generalizzati, generando quindi modelli di distribuzione a scale maggiori (Terlizzi 
et al. 2007). Il limite di questo metodo è la mancata analisi di una eventuale 
autocorrelazione che  definisce il grado di dipendenza spaziale tra i valori assunti 
da una variabile, e viene calcolata dividendo la covarianza per la varianza (Jongman 
et al.1995). 
 
1.3  Il disturbo ambientale: 
 
Una delle maggiori cause della variabilità spaziale e temporale è il disturbo, 
ovvero tutti gli eventi che provocano un cambiamento strutturale nelle 
  
comunità naturali rimuovendo biomassa e che portano ad un allontanamento 
di queste comunità dall'equilibrio.  
Associare gli effetti di un disturbo ad una singola causa è difficoltoso. Le fonti di 
disturbo che agiscono sulla biodiversità marina a differenti scale spaziali o 
temporali sono molteplici. 
L'approccio tradizionale per quantificare gli effetti del disturbo è quello di prendere 
in esame specifici agenti di cambiamento (ad esempio, inquinamenti puntiformi). 
Questo ha funzionato con successo nell'identificazione degli effetti di specifiche 
attività umane sulla biodiversità costiera, ma non è appropriato per valutare gli 
effetti complessivi di un insieme di perturbazioni che operano a scale spaziali e/o 
temporali differenti. Una strategia alternativa per affrontare tale complessità è 
quella di trarre  vantaggio dalla fondamentale differenza tra processi che agiscono a 
piccola e grande scala, in termini di modalità di variabilità, dove per variabilità si 
intende  la varianza di un processo ambientale nello spazio e nel tempo (Benedetti-
Cecchi 2003). 
I processi che operano a grande scala sono, per definizione, caratterizzati da una 
grande variabilità a basse frequenze, dove per frequenza si intende il numero di 
eventi per unità di tempo o spazio; mentre i processi locali, che cambiano in maniera 
brusca nello spazio e nel tempo, mostrano grande variabilità ad alte frequenze. Così 
la risposta della biodiversità all'influenza simultanea di cambiamenti ambientali 
locali e globali può essere valutata attraverso l'alterazione delle modalità di 
variabilità degli agenti ambientali di cambiamento (Benedetti Cecchi 2003). Un 
regime di disturbo caratterizzato da una bassa varianza spaziale implica che gli 
eventi di disturbo siano distribuiti in maniera omogenea sulla superficie esaminata. 
Un aumento della varianza implica l'aggregazione degli eventi di disturbo in alcune 
aree, separate da aree non interessate dallo specifico tipo disturbo esaminato. 
Questa modalità si riflette in un aumento della autocorrelazione spaziale del 
processo , in altre parole, se un sito è disturbato, vi è una grande probabilità che 
  
anche un sito vicino lo sia, mentre se un sito non è disturbato, è probabile che anche 
un sito vicino non lo sia. Le stesse considerazioni valgono nella dimensione 
temporale. Quindi, cambiamenti di varianza influenzano l'autocorrelazione spaziale 
o temporale di processi ambientali (Pike et al. 2004) e l'autocorrelazione è il metro 
che viene comunemente usato per modellizzare e studiare questi processi a scale 
differenti. 
Per comprendere come i processi che influenzano la struttura dei 
popolamenti a diverse scale spaziali interagiscono tra loro, e in che misura la 
variabilità si trasmette dai processi ai popolamenti, è necessario analizzare 
prima le caratteristiche dei processi stessi. Sebbene inizialmente si tendesse 
ad accettare l’ipotesi secondo cui la variabilità dei processi fosse 
fondamentalmente casuale, nelle ultime due decadi numerosi studi hanno 
dimostrato che le fluttuazioni delle variabili che descrivono processi 






Fig. 1.3 Esempio esplicativo di un particolare caso di correlazione. A: Rapporto tra 
campioni vicini con elevata correlazione (1), distanti con ridotta correlazione (2), e 
lontani con correlazione nulla (3), con il punto considerato. B: rapporto tra 
correlazione e distanza, o autocorrelazione. 
 
  
Comprendere le caratteristiche delle singole specie da una parte, e la variabilità 
ambientale dall’altra, è indispensabile per poter sviluppare modelli in grado di 
fornire predizioni sulle risposte dei popolamenti alla variabilità dei processi 
ambientali (Boyce et al. 1992). Tutto ciò assume particolare rilevanza alla luce dei 
cambiamenti climatici in atto, in particolare i cambiamenti nell’intensità e nella 
varianza dei processi che agiscono come forzanti ambientali potrebbero causare 
variazioni nelle modalità di distribuzione, abbondanza e diversità di specie sia su 
scala globale, che su scala locale (Easterlings et al. 2000). Sono stati condotti studi che 
hanno evidenziato il recente aumento della variabilità, sia nello spazio che nel 
tempo, di alcune variabili ambientali come la frequenza delle precipitazioni e la 
frequenza e la durata delle mareggiate (Karl et al. 1995, Easterling et al. 2000). Nella 
maggior parte di questi studi, gli autori si sono limitati ad analizzare gli effetti dei 
cambiamenti nell’intensità dei processi ambientali, trascurando gli effetti 
dell’aumento di variabilità di tali processi sulle modalità di distribuzione, 
abbondanza e diversità di specie su scala globale e locale (Benedetti-Cecchi 2003, 
Bertocci et al. 2005). 
 
Recentemente, analisi effettuate su lunghe serie temporali e spaziali di dati relative a 
variabili ambientali terrestri e marine hanno evidenziato spesso l’aumento della 
varianza in funzione del tempo o della scala spaziale considerata con 
autocorrelazione a scale molteplici . 
Gli effetti che i processi provocano nei sistemi naturali possono essere valutati 
manipolando i livelli di autocorrelazione (varianza) e i colori degli spettri di un 
processo, attraverso l’applicazione della famiglia di funzioni “1/f noise” su precise 
scale temporali e spaziali (Benedetti Cecchi 2007 ). 
 
  
Gli ecologi iniziarono a focalizzare l’attenzione sul disturbo grazie a Steele (1985), 
che, analizzando dati di varianza temporale sulla temperatura terrestre e marina, 
osservò due modalità di distribuzione diverse. 
Risultò che la temperatura terrestre mostrava un disturbo “white” , mentre in 
ambiente marino la temperatura seguiva un andamento nello spettro “red”, e 
generalizzò l’idea che l’ecologia degli organismi negli habitat terrestri e marini sono 
differenti (Konstantinos 2006 sez. Underwood, Underwood& Yodsiz 2004). 
Introdusse anche l’idea che i sistemi ecologici potrebbero essere influenzati da 
modalità di distribuzioni di variabilità ambientale su scala evolutiva. 
In seguito vennero portati a termine studi basati sull’analisi di variabili 
climatologiche e idrologiche e in parallelo le funzioni 1/f-noise vennero utilizzate 
anche in studi sulla dinamica di popolazione mostrando che lo spettro ”red” 




Fig. 1.4 Modelli di variabilità. a) disturbo white in un modello della variazione di 
temperatura terrestre. b) disturbo brown più idoneo per la temperatura oceanica. Le 
popolazioni ecologiche sono state modellate entrambe con c) processi 
autoregressivi AR e d) disturbo pink. I modelli c) e d) sono difficili da riconoscere 
nel caso di brevi serie. Per i modelli b) e d), la varianza cresce con il tempo di 
osservazione.  Il riquadro sulla destra mostra le corrispondenti modalità di 
distribuzione dell'aumento della varianza. Il trend delle popolazioni ecologiche 
cresce più lentamente.  
  
 
Tra i differenti organismi presi in esame figurano il fitoplancton (Steele & 
Henderson 1994), organismi bentonici come i mitili (Denny et al. 2004), alcune specie 
di uccelli, mammiferi ed insetti (Halley 1996). Tali studi hanno indotto numerosi 
autori a considerare l’esistenza di una relazione tra lo spettro di variabilità dei 
processi ambientali e lo spettro mostrato dalle modalità di distribuzione, 
abbondanza e diversità di specie dei popolamenti naturali. Esperimenti condotti in 
laboratorio hanno dimostrato una relazione tra le dinamiche di popolazione di 
organismi ciliati e lo spettro di variabilità della temperatura a cui esse sono esposte 
(Petchey 2000). Ulteriori studi effettuati su popolazioni di artropodi hanno 
dimostrato che l’esposizione ad eventi di disturbo caratterizzati da correlazione 
temporale positiva è in grado di aumentare il rischio di estinzione degli organismi 
rispetto a popolazioni esposte ad eventi di disturbo non correlati o negativamente 
correlati (Pike et al. 2004). 
La struttura e le dinamiche delle popolazioni fluttuano sia a causa delle loro 
dinamiche interne non lineari e stocastiche (ad esempio la durata del ciclo vitale, le 
modalità di riproduzione e la capacità di dispersione ( Ripa & Lundberg 1996)), sia 
in risposta alla variazione di variabili  ambientali (Vasseur & Yodzis 2004, Reuman 
net al. 2008, Roukolainen 2009). 
Alcuni autori asseriscono che una causa del “reddening” delle popolazioni 
(dominate da oscillazioni a basse frequenze) è causato dalle fluttuazioni dei fattori 
stocastici ambientali come la temperatura e le precipitazioni che sono spesso 
rappresentati dallo spettro “ red “ (Reuman et al. 2008, Vasseur & Yodzis 2004). 
I cambiamenti climatici hanno un grande potenziale di interazione con molti 
processi ecologici, compresi i disturbi antropogenici che operano su larga scala, e 
per questo alterano il funzionamento dei sistemi terrestri ( Vitousek 1992). 
  
L'autocorrelazione in variabili ambientali può ridurre l'efficacia di importanti 
meccanismi che permettono la co-esistenza delle specie, aumentando il rischio di 
estinzione ( Pike et al. 2004;  Steele and Henderson 1984; Ripa et al. 1998). 
Lawton (1988) osservando popolazioni sottoposte sia a disturbi “white” che “red” , 
aveva riscontrato l’aumento del rischio di estinzione nelle popolazioni sottoposte a 
“red noise”. Queste osservazioni sono supportate da studi più recenti come per 
esempio quello di Johst e Wissel (1997),  che si basa sulla valutazione del rischio di 
estinzione attraverso l’uso di modelli temporali discreti ( discrete-time population 
model) per definire variazioni generate da processi autoregressivi di primo ordine. 
Studi teorici mostrano invece che lo spettro delle variabili ambientali interagisce con 
le dinamiche di popolazione (in particolare con meccanismi di regolazione densità-
dipendenti e interazioni intraspecifiche), con effetti importanti della distribuzione 
spaziale della popolazione sulla sua persistenza (Petchey et al. 1997). Tali risultati 
contraddicono le predizioni di Lawton (1988), mostrando che l’aumento di 
correlazione delle variabili ambientali può alternativamente aumentare o ridurre il 
rischio di estinzione dei popolamenti a seconda dell’ecologia delle specie stesse.  
 
 
 1.4  Sistema di studio: 
 
La maggior parte degli studi di ecologia marina su costa rocciosa sono incentrati 
principalmente sugli habitat intertitali rispetto a quelli subtidali a causa 
dell’accessibilità facilitata nei primi ambienti. Anche se gli studi del subtidale sono 
in aumento, l’ecologia dei fondi rocciosi ha ancora un approccio prevalentemente 
descrittivo e per questo, le modalità di distribuzione di queste zone  nel mondo sono 
ancora sconosciute (Witman et al. 2000).  
  
Le modalità di distribuzione degli organismi negli habitat subtidali sono 
profondamente influenzate da gradienti di fattori fisici come la temperatura e la 
luce, i quali variano con la profondità e pendenza del fondale. 
I principali fattori ambientali che generano un disturbo  in ambiente marino sono il 
flusso dell’acqua, che si riduce con la profondità, che influenza processi di 
sedimentazione e di trasporto dei nutrienti. L’idrodinamismo per esempio, provoca 
un disturbo nel momento in cui le forze di corrente spostano o danneggiano gli 
organismi ( Dayton et al. 1992). Questi processi sono prodotti principalmente 
dall’infrangersi delle onde nella zona intertidale e nel basso subtidale e decresce 
gradualmente con la profondità (Denny 1988).  
 
1.5  Scopo dello studio: 
 
Con questo esperimento vogliamo esaminare l'ipotesi che i disturbi ambientali     
autocorrelati, in quanto processi che variano su  ampia scala, promuovono la 
variabilità della biodiversità su ampie estensioni spaziali; mentre i processi 
spazialmente indipendenti introducono variabilità a tutte le scale. In più, 
applicando  contemporaneamente i due trattamenti, ci aspettiamo che questa 
interazione  porti o ad una magnificazione o a una riduzione degli effetti rispetto ai 
controlli e rispetto ai trattamenti applicati singolarmente. Questa ipotesi dovrà 
essere esaminata sperimentalmente esponendo i popolamenti naturali a 2 disturbi 
caratterizzati da spettro red o white.
  
Capitolo 2 
Materiali e metodi 
 
2.1  Disturbo ambientale e spettri di variabilità: 
 
Un’importante caratteristica del disturbo ambientale è il suo spettro, che descrive la 
varianza come una somma di onde sinusoidali di frequenze differenti (Vasseur & 
Yodzis 2004). In analogia con lo spettro della luce del visibile,  le diverse frequenze 
dominanti in una serie temporale o spaziale, corrispondono ai diversi colori della 
luce stessa ( Ruokolainen et al. 2009). 
Tramite tecniche di analisi spettrale è possibile scomporre la varianza di una 
variabile in onde sinusoidali aventi frequenza e ampiezza definita. L’ampiezza delle 
singole onde rappresenta la varianza associata ad ogni frequenza, definita anche 
come “densità spettrale” (Denny et al. 2004). Secondo le caratteristiche dello spettro 
di variabilità preso in esame, esso viene definito attraverso una nomenclatura basata 












Fig. 2.1 Schema dello spettro di luce. In alto è evidenziata la lunghezza d'onda che 
cresce al diminuire della frequenza. Nel particolare è evidenziato lo spettro di luce 
visibile e i colori. Il rosso ha una lunghezza d'onda maggiore e una bassa frequenza, 
mentre il violetto ha lunghezza d'onda minore e alta frequenza. 
  
 
Mandelbrot (1983) suggerì che la famiglia di funzioni 1/f β potrebbero descrivere 
molti casi di disturbo in natura e le fluttuazioni di un ampio range di variabili 
ambientali lungo l’estensione sia spaziale che temporale. 
La relazione tra la varianza (V) e la frequenza (f) è descritta da: 
V=1/f β 
Dove β rappresenta il coefficiente spettrale (Halley 1996) che definisce la misura 
della correlazione spaziale di una variabile. Questo viene calcolato dalla pendenza 
della  retta di regressione della varianza in funzione della frequenza su doppia scala 
logaritmica (Vasseur & Yodzis 2004). Differenti valori di β  indicano un diverso 
  
contributo di frequenze d'onda al segnale totale, caratterizzato da diversi colori di 
disturbo. 
Se l’esponente spettrale è uguale a zero (β = 0), lo spettro corrispondente è “white”. 
E' un disturbo la cui densità spettrale è costante, contenendo uguale quantità di 
variazione a tutte le frequenze. E' un segnale non correlato, ovvero, il valore della 
variabile in un    certo istante o in un certo punto nello spazio, è totalmente 
indipendente dal valore della stessa variabile in un altro istante o punto spaziale, 
producendo così un segnale che rimane molto vicino alla sua media con rari e 
puntuali picchi ad alti valori ( Gisinger 2001). Queste sono le caratteristiche di 
processi che non mostrano correlazione spaziale e in cui la varianza è la stessa a 
tutte le frequenze e scale. Un esempio è la temperatura atmosferica ( Konstantinos, 
2006: section Underwood). Il “white noise” è la più comune forma di disturbo 
studiata e applicata,in quanto è un modello semplice da applicare, anche se non è 
sempre una buona descrizione delle serie temporali delle variabili ambientali in 
natura (Vasseur  & Yodsiz, 2004). 
Processi con spettro di tipo “blue” mostrano un esponente spettrale negativo (β < 0). 
Questi processi sono caratterizzati da fluttuazioni ad ampia frequenza e da una 
correlazione spaziale negativa. 
Coefficienti spettrali maggiori di zero (β > 0) sono tipici di processi in cui si osserva 
autocorrelazione positiva nello spazio. 
Al “red noise” corrisponde un esponente spettrale positivo uno ( β>0) ed è 
caratterizzato da fluttuazioni di variabilità a basse frequenze (o con periodo lungo) e 
residui autocorrelati. Nel dominio di scala (dove per dominio intendiamo regioni 
dello spettro in cui le modalità di distribuzione non variano o variano in modo 
monotono col cambiamento di scala ( Wiens 1989)) questo produce un aumento 
della probabilità di avere lunghe serie di condizioni sopra o sotto la media. 
I processi con spettro “brown” sono caratterizzati da pendenza maggiore di 2 ( β > 
2) e sono definiti “random walk” o processi Browniani, così chiamati perché 
  
paragonabili al moto Browniano delle particelle in una dimensione. Se pensiamo ad 
una particella immersa in un fluido, il suo moto è dato dall'impatto delle particelle 
del fluido su di essa. La posizione della particella ad un determinato tempo (t+1) è 
ottenuta addizionando la sua precedente posizione ( al tempo t) ad un numero 
casuale che rappresenta l'effetto termico del fluido sulla particella stessa. Il segnale 
ottenuto è perciò fortemente correlato, nel tempo, alla posizione in cui si trovava la 
particella nella precedente posizione (Gisinger 2001). 
I processi con spettro “pink” hanno un coefficiente spettrale prossimo a uno ( β ≈ 1), 





Fig.2.2 Grafico rappresentante la relazione tra varianza e frequenza, nelle diverse 
tipologie di spettro. B) Frequenza e varianza riportate in scala logaritmica. Β è il 




2.1  Studio sperimentale: 
 
L’esperimento è stato condotto nella zona subtidale rocciosa dell’isola di Pianosa ( 
43° 02’ N, 9° 50’ E) a 30 miglia dalla costa ovest dell’Italia, nel Mar Tirreno. Questa 
isola fa parte dell’Arcipelago toscano ed è un’area a protezione integrale. Il sito 
preso in esame si trova ad una profondità compresa tra 3 e 7 metri, scelto al fine 
di evitare artefatti dovuti alla profondità sulla distribuzione delle specie 
analizzate. E' dominata da una densa canopy di Cystoseira spp., sotto la quale 
crescono principalmente alghe a tallo ramificato come Laurencia spp, Gelidium spp., 
ma anche alghe coralline come Jania rubens, Corallina elongata; alghe incrostanti, 
alghe filamentose. Frequenti sono anche le alghe fogliose come Padina pavonica, 
Halimeda tuna, Acetabularia acetabulum e tra le  Rhodophyceae si ritrova spesso 
Rhodymenia spp.. Vi è la presenza di invertebrati tra cui gasteropodi tubicoli e vagili, 
spugne, briozoi, esacoralli ( Balanophyllia spp) e serpulidi. 
 
2.1.1  Disegno sperimentale: 
 
Dopo aver individuato il sito, sono stati tracciati e marcati con stucco epossidico, 12 
transetti lunghi 32 metri ognuno dei quali suddiviso in 64 quadrati di 50x50 cm. 
Questi transetti decorrono paralleli alla linea di costa in modo da avere una 
profondità costante e una copertura omogenea di Cystoseira.  Ad ogni transetto, che 
rappresenta una singola unità sperimentale, è stato assegnato casualmente una 







Fig. 2.3  Foto di un transetto con trattamento red. 
 
 
Il disegno fattoriale prevede l'applicazione di : 
- disturbo spazialmente autocorrelato mediante la rimozione di canopy  ( red-
noise); 
- disturbo spazialmente indipendente mediante rimozione di tutti gli 
organismi  (white-noise): 
- entrambi i disturbi applicati contemporaneamente (red- e white-noise): 
- aree non manipolate (controlli). 
 
Per simulare un processo di disturbo che segue uno  spettro “red” abbiamo rimosso  
le fronde di Cystoseira  dall'intera superficie dei quadrati 50 x 50, mentre per lo 
  
spettro “white” si rimuovono gli organismi che vivono sotto la Cystoseira  grattando 
superfici  di substrato di 10 x 10 cm all'interno del quadrato 50 x 50 con scalpelli. 
 Il disturbo red simula l'effetto di intense mareggiate o una forte pressione di 
pascolo che può introdurre eterogeneità nella distribuzione delle specie a scale dai 
metri alla decina di metri, mentre la manipolazione del disturbo “white” mima 
l'effetto di intense mareggiate che crea piccole aree distribuite casualmente lungo la 
costa prive di organismi macroscopici.  
Per generare le sequenze di disturbo con spettro “red” o “white” è stata utilizzata la 
tecnica di sintesi spettrale. I coefficienti spettrali del disturbo autocorrelato hanno 
valori da 1.84 a -1.65, mentre il disturbo casuale è caratterizzato da β = 0.014 ± 0.118.  
Il disturbo non correlato è stato generato attraverso 5 serie  di valori 0 e 1, come se il 
transetto fosse una griglia di 50 cm x 32 m composto da quadrati di 10x10 cm. 
Questa distribuzione casuale dei quadrati 10 x 10 è stata generata tramite 
permutazioni e confermata dal'indice Morista (Morista 1959) 
A distanza di un anno, è stato effettuato un campionamento fotografico ponendo un 
quadrato 20x20 cm al centro di ogni quadrato, su tutto il transetto. Per ogni 
fotografia abbiamo stimatola copertura percentuale relativa ai principali gruppi 
algali e di invertebrati è stata ottenuta sovrapponendo una griglia ad ogni immagine 
(in formato JPEG) tramite PC. Tale griglia è composta da 25 quadrati di uguale 
misura, ai quali è stato assegnato un valore tra 0 (assenza della specie) e 4 (copertura 
totale del quadrato da parte della specie campionata). Sommando i valori assegnati 
ai 25 quadrati si ottiene la stima della copertura percentuale della specie in esame 
all’interno della fotografia campionata (Dethier et al. 1993). 
Qualora non fosse possibile riconoscere gli organismi a livello di specie attraverso il 
campionamento fotografico essi sono stati descritti con minore dettaglio 
tassonomico o raggruppati in categorie morfo-funzionali. Per ogni quadrato è stato 
inoltre conteggiato il numero di taxa presenti escludendo Cystoseira.  
  
I dati di copertura percentuale dei taxa più abbondanti sono stati analizzati per 
mezzo di analisi spattrale e multilivello gerarchizzato al fine di stimare variazioni 
nella distribuzione spaziale. 
L'analisi spettrale è utilizzata per caratterizzare le modalità di distribuzione della 
variabilità spaziale di variabili fisiche e biologiche. 
In generale , questa analisi viene applicata a misure quantitative di variabili 
campionate in modo continuo nello spazio o nel tempo. Questo approccio è 
adeguato per  dataset con un ampio numero di osservazioni, la cui distribuzione 
abbia media e varianza costanti e finite lungo la serie. Inoltre  la funzione di 
autocorrelazione deve  dipendere solo dalla distanza tra le osservazioni lungo la 
serie ( stazionarietà di secondo ordine) ( Fortin & Dale 2006).  
L'analisi spettrale scompone il segnale del disturbo nelle sue componenti: ogni 
componente è un'onda armonica caratterizzata da una propria frequenza e 
ampiezza. Per evitare che ci sia confusione dovuta all'identità , alla  media o alla 
varianza della sequenza specifica applicata è quindi necessario produrre più 
sequenze con lo stesso colore di spettro, media e varianza, ma con una successione 
di eventi diversi mediante permutazioni delle serie stesse. 
La sintesi spettrale che serve per generare sequenze di eventi con colori spettrali 
noti, prevede la generazione di N fasi ( Θ1...ΘN) uniformemente distribuite *0,2π+.  
Le ampiezze vengono generate come 
 
  
dove Єf sono distribuite normalmente con media zero e varianza unitaria. I 




L’analisi multilivello gerarchizzata (HLM) descrive le relazioni di una o più variabili 
all’interno di un insieme di dati gerarchizzati. In questo tipo di analisi le variabili 
possono essere incorporate ad ogni livello del modello utilizzato, in modo tale che le 
stesse osservazioni possono essere utilizzate per indagare diversi meccanismi a 
differenti scale spaziali (McMahon & Diez 2007). 
Questo metodo è utilizzato per comparare la variabilità spettrale in diversi contesti 
ambientali e correlare questi spettri di variabilità in diverse aree di un esperimento 
manipolativo. Attraverso l'applicazione di avanzati algoritmi si possono stimare le 
associazioni tra le variabili a differenti scale mettendo in relazione gruppi di 
osservazione all'interno di una gerarchia. Per la precisione HLM applica equazioni 
di una regressione gerarchizzata al metodo di massima uguaglianza per stimare una 
relazione di regressione e parametri di varianza – covarianza in dati strutturati 
gerarchicamente. HLM può anche applicare test d'ipotesi e report diagnostici: è 
possibile costruire modelli sempre più complessi includendo la dipendenza delle 
scale, addizionando fattori e le loro eventuali interazioni e compararle applicando 
diversi criteri come  Aikike Information Criteria (AIC), Bayesian Information 
Criteria ( BIC ). 
L’analisi è stata applicata alle densità spettrali stimate per ciascun transetto al fine di 
stimare sia l’effetto generale del trattamento (confrontando i transetti di controllo 
con quelli sottoposti a trattamento) che l’effetto dei fattori sperimentali 
separatamente ed in interazione. 
Questa analisi mette in relazione i logaritmi della varianza del segnale (spectral 
density) e della scala di misurazione ( frequency of observation); le basse frequenze 
sulle ascisse riflettono la scala spaziale o temporale ampia, mentre altre frequenze 
  
riflettono piccole scale. La pendenza della relazione è una stima del coefficiente 
spettrale β.  
Vengono poi stimati sei modelli con complessità crescente. I primi due modelli 
“incondizionati” stimano la media generale dei dati (unconditional means model ) e 
l’altro include la stima della dipendenza delle scale, calcolando la pendenza della 
regressione generale in tutti i dati. Includendo i due fattori di disturbo otteniamo 
altri due modelli ( white e red models) che comparano la regressione lineare 
dell’area manipolata con i controlli. Viene fatta una stima  degli effetti sperimentali 
dei trattamenti calcolando la variazione dei valori di intercetta e pendenza della 
regressione lineare. Nel modello additivo vengono addizionati gerarchicamente i 
modelli precedenti includendo così sia la stima della dipendenza delle scale sia i 
fattori di disturbo,. In questo modo si valutano sia gli effetti dei singoli trattamenti 
sperimentali, sia la combinazione di questi permettendo l’individuazione di effetti 
additivi sulla variazione di pendenza  e intercetta della regressione lineare. L’ultimo 
modello, modello moltiplicativo, che include l’interazione dei trattamenti 
sperimentali permette di valutare se le variabili predittive operano in modo 
sinergico nell’influenzare una variabile di risposta. In altre parole, l’interazione tra 
due fattori indica se vi sono differenze tra livelli di un fattore che variano in 
















Nella descrizione dei risultati consideriamo il valore assoluto delle variazioni 
dei coefficienti spettrali. Un incremento della pendenza rappresenta un 
incremento del valore assoluto del coefficiente spettrale e di conseguenza si 
ha un processo positivamente correlato. 
 
L’analisi è stata effettuata prendendo in esame i taxa con abbondanze totali 
rilevanti e quei taxa presenti in un elevato numero di quadrati: le alghe 
fogliose ( Dyctiota dichotoma, Thaonia sp) (media : 1.32 ± 0.0) , Padina pavonica 
(media : 0.9 ± 0.03) , Laurencia spp (media : 2.71 ± 0.15), alghe filamentose 
(media : 12.92 ± 1.47), Dasycladus vermicularis (media : 0.37 ± 0.0), Acetabularia 
acetabulum (media : 1.70 ± 0.01), fogliosa rossa (media : 0.15 ± 0.51), Jania 
rubens (media : 0.28 ± 0.01), il taxa delle Gelidiales (media : 14.93 ± 0.08), 
alghe coralline incrostanti (media : 0.33 ± 0.01), Laurencia spp. ( media: 
3.93±30.18) e la categoria degli invertebrati  con frequenza (media : 8.03 ± 
0.18). Di queste solo alghe fogliose, Padina pavonica, filamentose, Dasycladus 
vermicularis, Acetabularia acetabulum e la fogliosa rossa hanno mostrato un 
effetto all’applicazione dei trattamenti. 
 
  
Numero di taxa: 
 
L'analisi della distribuzione spaziale della ricchezza in specie (numero di 
taxa)  non evidenzia differenze significative tra i trattamenti applicati. 
Nella tabella 3.1 il modello che meglio descrive l’andamento della ricchezza 
di specie è quello che valuta la dipendenza dalle scale, si riscontra infatti una 
correlazione positiva tra scala e varianza, quindi all’aumentare della scala 
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Fig. 3.1 Numero di taxa: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro rappresenta 
diversi trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso sx : red; 





Tab. 3.1 Analisi gerarchica multilivello del numero di taxa: confronto tra modelli:          









Modello     
W 
 
Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modello        
W * R  
 
Effetti fissi  




























0.491                                                        
(0.393) 
  Rosso (R) γ02 





0.111      
(0.393) 
 W*R γ03 
     
-1.026     
(0.555) 










-0.348 *   
(0.164) 
π1i Bianco (W) γ11 
    
0.060 
(0.178) 
0.302         
(0.232) 
 Rosso (R) γ12 
   
-0.218 
(0.179)     
-0.218 
(0.178) 
0.025      
(0.232) 
 W*R γ13 
     
-0.485     
(0.328) 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro transetti σe 0.375 0.235 0.235 0.235 0.235 0.235 
Livello 2 Elevazione σ0 0.034 0.334 0.371 0.322 0.362 0.313 
 Pendenza σ1  0.108 0.118 0.105 0.117 0.111 
 Covarianza σ01 
 0.180 0.2 0.17 0.19 0.17 
AIC   734.8 595 597.8 597.5 600.3 601 
logLik   -364.4 -291.5 -290.9 -290.7 -290.1 -288.5 
χ2    145.72 *** 0.956 1.267 1.992 2.493 
  
 Alghe fogliose ( Dictyota dichotoma, Taonia sp): 
Dalle analisi dei modelli che includono i singoli trattamenti, solo quello che 
include il disturbo “white” ha mostrato degli effetti significativi. Si osserva, 
infatti, che queste specie sono sensibili al disturbo casuale, il quale provoca 
una diminuzione dell'autocorrelazione spaziale delle fogliose e di 
conseguenza si ha un aumento della casualità nella loro distribuzione 
spaziale. Questo andamento è supportato dal grafico (Fig. 3.2) che mostra 
una riduzione della pendenza delle rette nel grafico in alto a destra 
(trattamento white). Inoltre una riduzione dell’autocorrelazione è 
riscontrabile anche nel modello interattivo in cui si ha un effetto antagonista 
dei due trattamenti, ovvero il trattamento “white”  provoca uno 
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Fig. 3.2 Alghe fogliose: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro rappresenta diversi 
trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso sx : red; bassodx: red & 
white).
  
Tab 3.2 Analisi gerarchica multilivello della copertura percentuale alghe fogliose: 
confronto tra modelli * p < 0.05; **  p < 0.01; ***  p < 0.001. Gli errori standard sono 









Modello     
W 
 Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modello        
W * R  
 
Effetti fissi  
Elevazione Intercetta γ00 0.913 
(0.587) 




















 W*R γ03      -0.656 
(2.320) 
Pendenza Intercetta γ10  -0.247 (0.081) -0.467 
(0.071) *** 
-0.237 










(0.110)       






 W*R γ13      -0.446 
(0.155)*** 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro transetti σe 0.443 0.352 0.352 0.352 0.352 0.352 
Livello 2 Elevazione σ0 4.499 4.638 4.897 5.035 5.367 6.003 
 Pendenza σ1  0.071 0.021 0.079 0.025 0.012 
 Covarianza σ0
1 
 0.100 0.001 0.110 0.001 -0.024 
AIC   851.86 791.92 784.71 796.02 789.00 787.45 
logLik   - 422.5 -389.96  -384.35 -390.01 -384.50 -834.86 





Questa specie è sensibile ai trattamenti con disturbo “red” rispondendo con 
un aumento di varianza all’aumentare della scala spaziale. Al contrario non 
mostra effetti significativi quando esposta al trattamento con disturbo 


























-4 -3 -2 -1










Fig. 3.3. Padina pavonica: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro rappresenta 
diversi trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso sx : red; 
bassodx: red & white). 
 
  
Tab.3.3 Analisi gerarchica multilivello della copertura percentuale di Padina 
pavonica: confronto tra modelli * p < 0.05; **  p < 0.01; ***  p < 0.001. Gli errori 









Modello     
W 
 Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modello        
W * R  
 
Effetti fissi  
Elevazione Intercetta γ00 -0.228     
(0.733) 








-2.830 ***       
(0.853)  




0.880               
(1.206) 
  Rosso (R) γ02    3.073 ***     
(0.891)  
3.073***   
(0.853)  
3.055                
(1.206) 
 W*R γ03      0.035               
(1.706) 
Pendenza Intercetta γ10 -0.228     
(0.733) 
0.854      (0.629) -1.303 
(0.870) 




-2.830 ***       
(0.853)  




0.880               
(1.206) 
 Rosso (R) γ12    3.073 ***     
(0.891)  
3.073***   
(0.853)  
3.055                
(1.206) 
 W*R γ13      0.035               
(1.706) 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro transetti σe 0.609 0.337 0.337 0.337 0.337 0.337 
Livello 2 Elevazione σ0 7.019 5.126 5.402 2.811 2.860 3.224 
 Pendenza σ1  0.242 0.266 0.090 0.100 0.100 
 Covarianza σ0
1 
0.00 -0.395 -0.452 0.278 0.289 0.327 
AIC   975.55 789.38 792.84 770.46 773.88 776.69 
logLik   - 484.77 -388.69 -388.42 -377.23 -376.94 -376.34 




L'analisi della distribuzione spaziale di Laurencia spp  non evidenzia effetti 
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Fig. 3.4. Laurencia spp: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro rappresenta 
diversi trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso sx : red; 






Tab. 3.4 Analisi gerarchica multilivello della copertura percentuale di Laurencia 
spp: confronto tra modelli * p < 0.05; **  p < 0.01; ***  p < 0.001. Gli errori standard 









Modello     
W 
 Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modell
o        W 
* R  
 
Effetti fissi  
Elevazione Intercetta γ00 1.852* 
(0.340)  
1.063*      (0.360)  1.122 
(0.510) 
0.020       
(0.278)  
0.079      
(0.339)  
0.049   
(0.391)  
π0i Bianco (W) γ01   - 0.117 
(0.718) 




  Rosso (R) γ02    2.087  ***   
(0.393)  




 W*R γ03      -0.119 
(0.782) 








π1i Bianco (W) γ11   -0.027 
(0.181) 




 Rosso (R) γ12    -0.314  *   
(0.156) 




 W*R γ13      0.479  
(0.087) 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro 
transetti 
σe 0.540 0.302 0.302 0.302 0.302 0.302 
Livello 2 Elevazione σ0 2.074 1.649 1.814 0.517 0.569 0.644 
 Pendenza σ1  0.094 0.104 0.075 0.084 0.075 
 Covarianza σ01  -0.059 -0.063 0.135 0.150 0.166 
AIC   915.69 727.02 731.24 705.21 709.62 709.50 
logLik   - 454.85 -357.51 -357.62 -344.61 -344.81 -344.81 




Le alghe filamentose sono sensibili solo all’applicazione del trattamento con 
disturbo “red” che causa un aumento della variabilità  passando dalla piccola 
alla grande scala.  Quando  sono sottoposte al trattamento con disturbo 
“white” o ad entrambi i trattamenti simultaneamente non mostrano evidenti 
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Fig. 3.5. Filametose: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro rappresenta 
diversi trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso sx : red; 




Tab 3.5 Analisi gerarchica multilivello della copertura percentuale di alghe 
filamentose: confronto tra modelli * p < 0.05; **  p < 0.01; ***  p < 0.001. Gli errori 










o     W 
 Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modello        
W * R  
 
Effetti fissi  
Elevazio
ne 
Intercetta γ00 4.276 * 
(0.292) 




3.732   *** 
(0.540)   
4.118***  
(0.583)  
π0i Bianco (W) γ01   - 0.266 
(0.652) 
 - 0.266  
(0.670) 
- 1.037     
(0.824) 
  Rosso (R) γ02    - 0.662   
(0.621)  
- 0.662  
(0.624) 
- 1.433     
(0.824) 
 W*R γ03      1.543       
(1.166) 
Pendenza Intercetta γ10  - 0.490 (0.090) * - 0.672 
(0.684) * 
- 0.262   
(0.053) * 
- 0.308  
(0.081) ** 
- 0.275   
(0.091)* 
π1i Bianco (W) γ11   0.092 
(0.230) 
 0.092    
(0.093) 
0.027       
(0.129) 
 Rosso (R) γ12    - 0.728    ***  
(0.075) 




 W*R γ13      0.128        
(0.483) 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro 
transetti 
σe 0.719 0.324 0.324 0.324 0.324 0.324 
Livello 2 Elevazione σ0 1.097 1.336 1.486 0.376 1.510 1.482 
 Pendenza σ1  0.161 0.176 0.020 0.021 0.023 
 Covarianza σ01   0.209 0.240 0.089 0.109 0.105 
AIC   1014.15 753.96 757.62 735.72 738.06 741.2 
logLik   - 504.42 - 370.98 - 372.2 - 359.86 - 359.03 - 358.61 




Nei transetti non manipolati la distribuzione spaziale di Dasycladus 
vermicularis segue un andamento casuale; se sottoponiamo questa specie al 
trattamento “red” si osserva un aumento della variabilità a grande scala. 
Questo risultato si riscontra anche visivamente dal confronto tra il controllo 
(grafico in alto a sinistra) e il trattamento “red” (grafico in basso a sinistra); 
infatti si nota un aumento di pendenza passando dalla piccola alla grande 
scala, che indica il corrispondente aumento di autocorrelazione all'aumentare 
della scala spaziale . 
 
Applicando entrambi i trattamenti (effetto interattivo), si osserva uno 
smorzamento della pendenza media delle rette e un andamento costante 
della varianza, indici di un effetto antagonista provocato dall'applicazione 
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Fig.3.6. Dasycladus vermicularis: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su 
scala logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro 
rappresenta diversi trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso 














Tab 3.6 Analisi gerarchica multilivello della copertura percentuale di Dasycladus 
vermicularis: confronto tra modelli * p < 0.05; **  p < 0.01; ***  p < 0.001. Gli errori 










o     W 
 Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modello        
W * R  
 
Effetti fissi  
Elevazio
ne 
Intercetta γ00 -0.859 
(0.597)  




- 0.843   
(0.795)  
- 1.262    
(0.951)   
- 1.980 
(1.017)  
π0i Bianco (W) γ01   0.838   
(1.120) 
  0.838     
(1.098) 
2.273    
(1.438) 
  Rosso (R) γ02    - 0.770   
(1.124)  
- 0.769  
(1.098) 
0.666    
(0.438) 
 W*R γ03      - 2.870 
(2.033) 




- 0.189   
(0.113)  




π1i Bianco (W) γ11   0.128 
(0.2157) 
 0.128     
(0.155) 
-0.214   
(0.169) 
 Rosso (R) γ12    - 0.079    
(0.160)  




 W*R γ13      0.686 ** 
(0.239) 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro 
transetti 
σe 0.364 0.277 0.277 0.277 0.277 0.277 
Livello 2 Elevazione σ0 4.649 4.257 4.476 4.509 4.781 4.611 
 Pendenza σ1  0.073 0.077 0.080 0.084 0.052 
 Covarianza σ01   - 0.064 - 0.100 0.086 - 0.129 0.041 
AIC   778.71 704.71 707.65 708.21 711.29 708.15 
logLik   - 386.35 - 346.35 - 345.82 - 346.11 - 345.65 - 342.08 
χ2    80.00 *** 1.06 0.50 1.41 7.14 * 
  
Acetabularia acetabulum: 
Questa specie è sensibile  all’applicazione del trattamento “white”  
rispondendo con un aumento autocorrelazione positiva. 
In condizioni naturali la distribuzione spaziale di questa specie  è 
positivamente autocorrelata con un aumento della varianza passando dalle 
scale più piccole a quelle più grandi. Nei modelli con manipolazione “red” e 
con effetto interattivo non si notano invece rilevanti  effetti e differenze 
significative rispetto ai controlli.  
 
 
Fig. 3.7 Acetabularia acetabulum: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su 
scala logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro 
rappresenta diversi trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso 




Fig. 3.7. Analisi gerarchica multilivello della copertura percentuale di Acetabularia 
acetabulum: confronto tra modelli * p < 0.05; **  p < 0.01; ***  p < 0.001. Gli errori 












o     W 
 Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modello        
W * R  
 
Effetti fissi  
Elevazione Intercetta γ00 0.240 
(0.803)  
- 0.333 * (0.573) - 1.614 
(0.059) 
1.196     
(1.002)  
- 0.085    
(1.047)   
- 0.380     
(1.197)  
π0i Bianco (W) γ01   2.563 
(1.497) 
  2.563  * 
(1.209)  
3.152        
(1.693) 
  Rosso (R) γ02    - 3.059  *  
(1.418)  
- 3.059 * 
(1.209)  
- 2.470     
(1.692) 
 W*R γ03      - 1.178        
(2.39) 
Pendenza Intercetta γ10  - 0.356** (0.073)  - 0.458 ** 
(0.094)  
- 0.228  *  
(0.089)  
- 0.330 ***  
(0.096)  
- 0.380 *** 
(0.107)  
π1i Bianco (W) γ11   0.205 
(0.133) 
 0.205    
(0.111) 
-0.305 *    
(0.152)  
 Rosso (R) γ12    - 0.256   *  
(0.126)  
- 0.256 * 
(0.111)   
-0.157      
(0.152)  
 W*R γ13      0.198        
(0.215) 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro 
transetti 
σe 0.569 0.443 0.443 0.443 0.443 0.443 
Livello 2 Elevazione σ0 8.432 9.063 8.005 7.169 5.783 6.384 
 Pendenza σ1  0.050 0.045 0.038 0.030 0.032 
 Covarianza σ01    0.741  0.104 0.027 0.142 0.291 
AIC   951.98 879.20 879.68 877.31 874.57 878.02 
logLik   - 472.99 - 433.50 -431.84 - 430.65 - 437.28 - 427.01 
χ2    78.778 *** 3.524 5.89 12.635 * 0.546 
  
Fogliosa rossa: 
In condizioni naturali (controlli) quest'alga, ha una variabilità uguale a tutte 
le scale spaziali. L'unico trattamento in cui si riscontra una risposta nel 
popolamento è quello “white” in cui si osserva un aumento di 
























-4 -3 -2 -1






Fig.3.8 Fogliosa rossa: relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto). Ogni riquadro rappresenta 
diversi trattamenti sperimentali  (alto sx: controllo; alto dx: white; basso sx : red; 





Fig.3.8. Analisi gerarchica multilivello della copertura percentuale di Fogliosa rossa 
confronto tra modelli * p < 0.05; **  p < 0.01; ***  p < 0.001. Gli errori standard sono 











o     W 
 Modello       
R   
 
Modello       
W + R  
 
Modello        
W * R  
 
Effetti fissi  
Elevazione Intercetta γ00 -1,731 * 
(0.611)  
- 1.890 * (0.654) - 0.737       
(0.797) 
- 2.375     ** 
(0.904)  
 - 0.916     
(1.007)  
π0i Bianco (W) γ01   - 2.306*     
(1.127)  
  - 2.917     
(1.523) 
  Rosso (R) γ02     0.970     
(1.278)   
 0.358       
(1.523) 
 W*R γ03      1.223       
(2.154) 
Pendenza Intercetta γ10  - 0.099 (0.065)   0.012    
(0.080)  
- 0.151   
(0.090) 
 0.001       
(0.107)  
π1i Bianco (W) γ11   0.221     
(0.114) 
  -0.303    * 
(0.151)  
 Rosso (R) γ12    - 0.221    
(0.114)   
 -0.022      
(0.151)  
 W*R γ13      0.164       
(0.215) 
Componenti di varianza  
Livello 1 Entro 
transetti 
σe 0.217 0.178 0.443 0.178 0.178 5.194 
Livello 2 Elevazione σ0 4.881 5.580 4.544 5.857 4.740 5.194 
 Pendenza σ1  0.048 0.039 0.050 0.040 0.044 
 Covarianza σ01    0.132  0.129 0.251 0.111 0.108 
AIC   586 543.4 543.2 546.6 546.3 547 
logLik   - 290 - 265.7 -263.6 - 265.3 - 263.1 - 261.5 







Negli ultimi decenni gli ecologi hanno incentrato molti studi sull'analisi della 
variabilità nelle modalità di distribuzione spaziale e temporale dei popolamenti 
naturali e sull’importanza della  varianza (spaziale e temporale) di  processi 
ecologici i quali hanno effetti sui popolamenti ( Benedetti Cecchi 2005 ). Benché 
molti di questi esperimenti esaminino gli effetti dell'intensità di processi ecologici 
poco è conosciuto sugli effetti di cambiamenti di varianza  su diverse scale spaziali e 
temporali. 
 
Lo studio da me condotto è uno  studio manipolativo che verifica le modalità con 
cui disturbi ambientali agiscono su diverse scale spaziali, influenzando la variabilità 
nella distribuzione dei popolamenti naturali sottostanti la canopy di Cystoseira.  
 
Le analisi hanno evidenziato un effetto dei trattamenti applicati su 6 dei 12 taxa 
analizzati.  Altri taxa riconosciuti nel campionamento visivo non sono stati 
analizzati perché risultati poco frequenti o non presenti in tutti i transetti. 
Dai risultati ottenuti 4 dei 6 taxa presi in esame ( alghe fogliose, Laurencia obtusa , 
alghe filamentose, Acetabularia acetabulum ) in condizioni naturali hanno mostrato 
una distribuzione positivamente autocorrelata, mentre Padina pavonica, Dasycladus 
vermicularis e fogliosa rossa presentano una distribuzione casuale e quindi una 
varianza omogenea sia su piccola che su grande scala. 
 
  
In accordo con la nostra ipotesi, secondo cui i disturbi ambientali autocorrelati 
promuovono la variabilità della biodiversità su ampie estensioni spaziali                     
( Easterlings et al. 2000, Benedetti-Cecchi 2003, Bertocci et al. 2005) , l’applicazione 
del disturbo autocorrelato (red) ha generato un aumento della varianza a grande 
scala spaziale in Padina pavonica, alghe filamentose, Dasycladus vermicularis. Quindi 
la distribuzione spaziale di questi organismi mima la sequenza del trattamento 
imposto.  
La variazione di distribuzione di queste alghe sembra dipendere direttamente dai 
cambiamenti fisici ( e.g. maggiore irraggiamento, maggiore sedimentazione, 
esposizione diretta al moto ondoso) e dalle condizioni biologiche ad esempio 
competizione per lo spazio ed  esposizione agli erbivori derivanti dalla 
manipolazione della canopy ( Benedetti Cecchi 2001, Airoldi 2000, Airoldi 2003, 
Connel 2005). 
La rimozione sperimentale della canopy, secondo il trattamento autocorrelato, ha 
creato gli spazi per la ricolonizzazione da parte di Padina pavonica, la cui crescita è 
stata favorita dalla vicinanza del periodo dell’applicazione del disturbo, inizio 
estate, con quello di reclutamento che avviene tra la fine dell’estate e l’inizio 
dell’autunno (Airoldi 2000), e dalla scarsa presenza di erbivori bentonici che 
rimuovono i propaguli.  Contrariamente da quanto emerge in studi precedenti di 
rimozione della canopy ( Airoldi 2000), le alghe filamentose e le alghe corallinacee 
incrostanti competono per lo spazio e lo colonizzano velocemente. Come 
conseguenza si osserva una diminuzione delle altre specie compresa la Padina 
pavonica. 
 
La rimozione della canopy favorisce l’aumento della copertura delle alghe 
filamentose formanti feltri e la diminuzione di invertebrati e altre specie vegetali ( 
ad esempio Halimeda tuna ) che comunemente popolano il substrato sottostante ( 
Benedetti Cecchi 2001, Bulleri 2002). Anche nel nostro studio è stato osservato 
  
l’aumento di autocorrelazione nelle alghe filamentose mentre non è stato possibile 
verificare l’andamento della varianza dei taxa degli invertebrati ( e.i. serpulidi ) e di 
Halimeda tuna in quanto risultati poco abbondanti . 
Il disturbo spazialmente indipendente ha generato risposte diverse nei vari taxa: la 
varianza delle alghe fogliose è costante a tutte le scale spaziali, mentre fogliosa rossa  
e Acetabularia acetabulum hanno mostrato un aumento di autocorrelazione. 
Una risposta plausibile all'aumento di autocorrelazione in  fogliosa rossa e 
Acetabularia acetabulum, nei trattamenti con disturbo casuale ( white ) potrebbe 
risiedere nella distribuzione stessa del disturbo. L’aumento dell’autocorrelazione 
spaziale in questa specie è associabile alla vicinanza spaziale delle chiazze , che 
mima le condizioni di una chiazza più ampia.  Ricordando che il trattamento 
prevede la rimozione totale delle specie presenti sul substrato, la capacità e la 
velocità con cui ogni singola specie ricolonizza influiscono molto sulla loro 
distribuzione (Benedetti–Cecchi 2005, Benedetti - Cecchi et al. 2001,  ).  Se 
consideriamo la dimensione delle chiazze, spazi piccoli con rapporto perimetro – 
area elevato, hanno una maggiore probabilità di essere ricolonizzati velocemente, 
mentre in spazi più ampi la densità dei propaguli reclutati è minore e la 
ricolonizzazione è più lenta (Sousa 1984) . I disturbi puntiformi all'interno dei 
quadrati 50 x 50 rappresentano chiazze di piccole dimensioni dell’ordine dei 10 cm e 
quindi la ricolonizzazione dell’intera chiazza è favorita.   
L'applicazione simultanea di entrambi i trattamenti ha avuto effetti interattivi di 
tipo antagonista, su 2 taxa analizzati (Dasycladus vermicularis , alghe fogliose ).  In 
generale, quando processi caratterizzati da differenti spettri operano 
simultaneamente,  promuovono modalità di distribuzione dei taxa che sono più 
simili a quelli osservati in transetti non manipolati,  riducendo i cambiamenti nelle 
modalità di distribuzione causati da processi che operano in modo indipendente. 
Recenti revisioni, attraverso l’utilizzo di  meta-analisi, affermano che numerosi 
fattori di stress antropico, quando agisco contemporaneamente, spesso provocano 
risposte antagoniste in cui un fattore di stress smorza l’effetto di un secondo fattore , 
  
ad esempio l’aumento di nutrienti può mitigare l’effetto negativo tossina delle 
tossine    ( Crain 2008). 
Questa varietà di risposte suggerisce che diversi processi, biotici e abiotici, 
influenzano le risposte delle diverse specie. 
Nel presente studio, le alghe corallinacee  incrostanti non sono state analizzate a 
causa della loro ridotta abbondanza nella maggior parte dei quadrati 
indipendentemente dalla presenza di Cystoseira. Ciò potrebbe essere imputabile ad 
una sottostima  nel campionamento fotografico dovuta all’elevata presenza di 
sedimento che ricopre il substrato e le alghe stesse. 
La rimozione di canopy può aver ridotto la loro copertura analogamente a quanto 
osservato da Irving et al.  ( 2004) in cui queste alghe corallinacee hanno risposto con 
uno sbiancamento e un declino della produttività. In questo però caso ci si 
spetterebbe una ridotta autocorrelazione in quanto non vi è la presenza di una 
canopy continua che garantisce l’ambiente favorevole per la presenza di queste 
alghe.  
Al contrario, in altri studi di rimozione di canopy, l’abbondanza di queste alghe non 
sembra diminuire anche se vi è la presenza di alghe filamentose che competono 
fortemente per lo spazio ( Airoldi 2000).   
 
I risultati di Laurencia obtusa non evidenziano effetti significativi in risposta ai 
trattamenti applicati.  
 In studi simili condotti negli anni precedenti nella zona intertidale, si è osservato 
invece che la perdita di canopy a seguito di un disturbo red provocava un aumento 
di autocorrelazione in questa specie ed in altre appartenenti alla categoria 
morfologica delle alghe a tallo carnoso ramificato (tesi dottorato Tamburello).  
 
  
I risultati ottenuti rendono possibili alcune generalizzazioni delle modalità di 
distribuzione dei vari taxa, sarebbe  utile però un approfondimento delle 
conoscenze sull’ecologia e sulle interazioni tra le singole specie che crescono sotto la 
canopy per confermare ulteriormente i nostri risultati. Inoltre si potrebbe  verificare 
l’effetto del trattamento aggiungendo due transetti in cui al disturbo “white” 
associamo la modalità taglio e al disturbo “red” associamo la rimozione totale delle 
specie, in questo modo si potrebbe poi escludere o meno l’effetto del trattamento sui 
popolamenti. 
 
Secondo White e Pickett (1985) , il disturbo è un evento discreto nel tempo e nello 
spazio che altera la struttura di ecosistemi, popolamenti, popolazioni, modificando 
il substrato e l’ambiente fisico. Il disturbo non determina necessariamente 
un’alterazione distruttiva, in quanto per definizione esso modifica il contesto. 
Secondo la teoria del disturbo intermedio di Hobbs e Huenneke (1992), infatti, la 
diversità di specie in una chiazza è più elevata quando il disturbo mostra frequenza 
ed intensità intermedie nell’ambito del proprio intervallo di variazione. 
Il futuro degli ecosistemi naturali dipende in gran parte dalla capacità delle specie e 
dei popolamenti naturali di persistere in presenza di rapidi cambiamenti nelle 
condizioni fisiche e biologiche e di ampie fluttuazioni ambientali. 
La comprensione dei meccanismi responsabili degli effetti dei disturbi richiede una 
profonda conoscenza delle caratteristiche specie – specifiche, in particolare le 
variazioni della vulnerabilità ai disturbi fisici e le interazioni interspecifiche delle 
specie che vivono sotto la canopy. 
Bisognerebbe inoltre tener presente gli effetti interattivi dei disturbi locali ma anche 
globali, soprattutto alla luce dei cambiamenti ambientali  (Benedetti-Cecchi 2003, 
Bertocci et al. 2005). 
 
  
Questo studio fornisce ulteriori informazioni utili a futuri studi sperimentali atti ad 
indagare le relazioni tra la variabilità dei processi ecologici e la variabilità delle 
modalità di distribuzione e abbondanza di specie dei popolamenti. 
L’intensificazione delle attività umane lungo la costa (sviluppo urbano, rilascio di 
nutrienti ed inquinanti, pesca ed acquacoltura), in combinazione con i cambiamenti 
climatici che avvengono su grandi scale spaziali, stanno causando importanti 
alterazioni alla biodiversità marina e terrestre (Suchanek 1994, Lotze et al. 2006). 
Questa tipologia di studi serve ad identificare le strategie di gestione necessarie per 
preservare la biodiversità in vista di drastici cambiamenti ambientali raramente 
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